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The Palpigrades, 1885-1995: acquisitions and gaps. - Described in 1885 
as a new Order (Microteliphonida) of Arachnida Arthrogastra, the syste¬ 
matic position of the Palpigradida is still unclear: related to Actinotrichida 
mites or primitive sister taxon of Tetrapulmonata. A marine interstitial 
origin was hypothesized several times before the discovery of Lepto- 
koenenia in the littoral sands of Red Sea. Madagascar and Congo. All are 
tiny (1-2,5 mm), blind, whitish, with a long plurisegmented flagellum most 
characteristic of the group, but very often broken. Living in soil, primarily 
in the intertropical realm or in caves, a refugium in cool countries. They 
move very fast when discovered and it is difficult to collect living speci¬ 
mens in good condition and to keep them alive for a long time. Conse¬ 
quently the biology is almost unknown: food, reproduction, functions of 
the numerous glands in males and moreover in females (? silk). On the 
other hand, taxonomy, sex-ratio, postembryonic development (using fixed 
specimens), evolutionary trends with remarkable cave adapted species, and 
biogeography were in progress for the last fifty years. 79 species, in 7 
genera (one fossil) and two families (Eukoeneniidae Petrunkevitch and 
Prokoeneniidae n. fam.) are known, the fossil Paleokoenenia being in- 
certae sedis for lack of knowledge of the opisthosomian sternite IV-VI 
with or without ventral sacs. 

A comprehensive catalogue of the acknowledged and "inquirendae" spe¬ 
cies. all with mention of the locus typicus, is provided, just as an exhaus¬ 
tive list of the papers published from 1978 to 1995, with some older 
omitted in the bibliography by Rowland & Sissom (1980). 

Key-words: Arachnida - Palpigradida - Phylogeny - Systematics - 
Catalogue - Ecology - Biogeography - Bibliography. 

INTRODUCTION 

Les Palpigrades - Microteliphonida a forigine - sont les derniers Arachnides 
decouverts (mars 1885). quarante-sept ans apres les Ricinuleidea (1838). Les uns et 
les autres ont longtemps ete consideres comme rarissimes, avec toutefois des excep- 
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tions locales, telles la Cueva de Florida, au Mexique, dont la population de Ricinules 
fut estimee a 11000 specimens (Mitchell 1969), les recoltes de Florence Rhine au 
Texas, dans un sol alluvial, qui ont fourni pres de 200 representants du Palpigrade 
Eitkoenenict florencicte (Rucker) ou celles de J. Adis, en Amazonie, qui totalisent plus 
de 700 individus de E. jcinetscheki Conde. L'examen de la face inferieure de pots de 
fleurs legerement enfonces ou simplement poses sur le sol d'un jardin ombrage en 
Basse-Egypte a permis de capturer jusqu'a 7 specimens en un quart d'heure (Conde 
1951). Les dalles du chemin entre les series de la partie "Nursery" du Jardin 
Botanique de Bogor (Java) abritaient 3 especes des genres Eukoenenia , Koeneniodes 
et Prokoenenici qui ont ete recoltees par B. Hauser et C. Lienhard (Conde 1990c ). 

Toutefois, l'extreme fragilite des Palpigrades n'a pas encore permis la 
realisation d’elevages depassant quelques semaines, de sorte que leur biologic nous 
demeure pratiquement inconnue. La densite des populations est trop faible pour 
esperer des observations de terrain exploitables d'autanl que, sitot decouverts, les 
Palpigrades courent en zig-zag avec une grande agilite, avant de disparaitre dans la 
moindre fissure. C’est la recolte d'individus flottant sur l'eau des gours ou des bassins 
d'elevage dans certaines grottes (Postojna, par exemple), qui pourrait constituer le 
point de depart d’observations en captivite, les animaux etant apparemment en 
meilleur etat que ceux obtenus par triage (ou lavage) de sol ou de litiere, ou par 
capture a vue. 

La systematique et la biogeographie ont fait, en revanche, des progres assez 
rapides, malgre le handicap de recoltes limitees a un unique specimen, eventualite 
frequente lot's de chasses a vue dans les grottes L mais a laquelle le domaine endoge 
n'echappe pas toujours. 

Dans son memoire historique, H. Janetschek (1957) a compare les Palpi¬ 
grades aux autres "Pedipalpes" (Schizomida, Telyphonida, Phrynichida, Solpugida) et 
a presente leur repartition a fechelle mondiale, puis a celle de l'Europe et de l’Afrique 
du Nord; un catalogue des 35 especes recensees a l'epoque precede une bibliographic 
extensive du groupe. Un inventaire plus recent est du a Rowland & Sissom (1980). 

Nous tenterons ici, en resumant letat des connaissances, de souligner les 
lacunes considerables qui subsistent. 


POSITION SYSTEMATIQUE 

Van der Hammen (1977, 1982) a place les Palpigrades aux cotes des Acariens 
Actinotrichida dans sa nouvelle classe des Epimerata, en supposant, sans preuves, un 
developpement postembryonnaire semblable chez les deux groupes, soil 5 stades 
avant fadulte, alors que 2 ou 3 seulement ont ete identifies chez les Palpigrades. Les 
Epimerata sont tenus pour les plus primitifs des Arachnides vivants et les premiers 

1 A titre d'exemple, le second specimen connu dune grotte des Pyrenees-Orientales 
(Crouanques, femelle juvenile, L. Deharveng et A. Bedos leg.) a ete recolte le 12.07.1995, soit 
plus de 82 ans apres la decouverte du premier individu de la meme espece. le 12.04.1913 
(Velmanya, femelle holotype de E. brolemanni [Hansen], H.W. Brolemann leg.). 
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colons possibles des sols continentaux, a partir de formes littorales marines. La 
decouverte de Palpigrades interstitiels (Leptokoeueiiia) est un argument en faveur de 
cette hypothese, meme s'il ne s'agissait ici que d'un retour vers le milieu originel. 
Schultz (1990: fig. 4, table 3) a considere les Palpigrades comme le taxon frere, 
phylogenetiquement primitif, de ses Tetrapulmonata (Araneae auct., Amblypygi, 
Uropygi). 

Les Palpigrades actuels se repartissent clairement entre les deux lignees dites 
prokoenenienne (2 genres, 7 especes) et eukoenenienne (4 genres, 71 especes) qui 
meritent le rang familial. Le seul fossile authentique, Pcileokoeueiiiu , est malheureu- 
sement inclassable dans ce systeme, le caractere morphologique essentiel (presence vs 
absence de vesicules opisthosomiennes sternales) n'ayant pas pu etre observe. 


ECOLOGIE 

Fissures des sols non inondables (constate au Gabon et confirme en Ama- 
zonie), jusqu'a des profondeurs depassant 1 m dans des vallees californiennes. Dans le 
sable des plages parfois, mais il ne s'agit la que de formes endogees ( Eiikoeneuia a 
Cuba et en Thailande, Koeneniodes aux Philippines). Leptokoeueiiia recoltee en Mer 
Rouge, au Congo (Pointe Noire) et a Madagascar (Faux Cap), a ete observee au 
contraire dans l'eau de mer ou elle nageait sans mouvements desordonnes (Monniot 
1966). Pour tous les autres Palpigrades, la surface de l'eau constitue un piege efficace, 
car la cuticule ne se mouille pas; c'est ainsi que des specimens ont ete extraits de filets 
a plancton, apres une peche dans un gour ou un lac sou terrain (Liban, Sardaigne). 

Dans les grottes, les Palpigrades se tiennent a l'abri sous des pierres reposant 
sur l'argile, sous des plaques d'argile, parmi des debris ligneux, mais aussi a fair libre, 
deambulant sur le sol ou les parois, a proximite de guano parfois. L’hygrometrie et 
Tagitation de Fair dans la grotte semblent etre les facteurs qui determinent les diffe- 
rents comportements observes. Le lavage de terre a aussi permis la recolte de 
quelques specimens. 

L'origine inter-tropicale du groupe est indiscutable. En Europe, les deux 
especes endogees superficielles (complexe de E. mirabilis) sont limitees a la zone de 
l'Olivier, le refuge des grottes ayant permis la survie d'especes sous des climats plus 
rigoureux. 

Deux cas de peuplement du domaine endoge par une espeee cavernicole sont 
connus dans un xerotherme en Basse-Autriche et en altitude (1265 m), au Tyrol 
septentrional. 


REGIME ALIMENTAIRE 

Le tractus digestif ne renferme aucun element reconnaissable et la seule 
observation disponible est due a P. Weygoldt (com. pers.) qui a constate la capture, a 
l'aide des cheliceres, de petites proies, telles que des Collemboles, par des specimens 
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captifs. Un regime carnivore (proies et debris dans le sol ou le guano) est le plus 
vraisemblable. La cavite buccale est garnie d'expansions cuticulaires qui pourraient 
faire office de filtre (Rowland & Sissom 1980, Schultz 1990, Dunlop 1994). 

REPRODUCTION 

L'oeut est inconnu et seuls des ovules murs ont ete observes: deux ou trois de 
100-120 pm de diametre chez E. mirabilis (endogee), un ou deux de 130 x 250 pm 
chez E. austriaca (troglobie). Des spermatophores ont ete observes des 1901 par A. 
Rucker, dans le tractus genital des males, mais leur mode de transmission est ignore. 
Remy (1949/7, 1950) a decrit des organites claviformes, pedoncules, fixes au 
voisinage de I'orifice genital de la femelle, qu'il rapporte a des spermatophores. La 
spermiogenese et le spermatozoide, sans llagelle, ont ete etudies en microscopie elec- 
tronique a transmission par Alberti (1979). 

Les males sont generalement plus rares que les femelles, voire exceptionnels, 
et encore inconnus chez 37 des 78 especes actuelles. II y a ainsi de serieuses pre- 
somptions de parthenogenese dans certaines populations au moins. La sex-ratio de E. 
mirabilis est de 0,39 (9 males, 23 femelles) en Grece, de 0,23 {12 males, 52 femelles) 
en Afrique du Nord. A Banyuls-sur-Mer, localite fran^aise bien connue de fespece, 
un seul male a ete observe pour plusieurs centaines de femelles et aucun male n'a 
encore ete recolte sur les lies atlantiques qui ont livre 50 femelles (2 a Madere, 48 aux 
Canaries). Le genre Koeneniodes n'a longtemps ete represente que par des femelles, 
malgre fexamen de plus de 250 specimens. Le premier male connu fut le juvenile de 
K. berndi , du Sabah (Conde 1988/?) et, plus recemment, une population bisexuee (6 
males, 24 femelles, sex-ratio 0,25) de K. frondiger , fespece la plus voisine de 
K.berndi, fut decouverte sur Sulawesi; les femelles qui accompagnaient ces males 
possedaient un volumineux receptacle dans le 2e volet genital au lieu du minuscule 
organite observe chez les autres femelles (Conde 1994/?). Enfin, E. florenciae , le 
Palpigrade ayant la plus vaste repartition geographique, n'est connu que par des 
femelles, mais il est possible que E. lumseni , du Mexique, corresponde a une 
population bisexuee de E. florenciae. 

Aucun individu en mue n'a ete observe jusqu'ici et l'existence de nines post- 
puberales n'a ete supposee que pour expliquer la presence occasionnelle de phaneres 
supplementaires chez certains males du complexe de E. mirabilis (Remy 1948). 

Un stade prelarvaire (elattostase ou calyptostase) suivi de 4 autres etapes avant 
l'adulte, est l'hypothese due a Van der Hammen. Une prelarve (? immobile) n'a jamais 
ete rencontree, ce qui n'est pas surprenant, mais ensuite trois stades larvaires (A], A 2 , 
B ou C) chez les Prokoeneniidae et deux seulement (A, B ou C) chez les Eukoe- 
neniidae ont ete reconnus chez toutes les especes representees par un nombre sullisant 
d'exemplaires, B et C correspondant respectivement a la femelle et au male juveniles. 

Fig. 1. Eukoenenia spelaea (Peyerimhoff), femelle adulte, dans la grotte de Megevette, Haute- 
Savoie, altitude 1030 m, P. Strinati et Ch. Hug leg. 08.04.1989. Dessin de Mine Lavoyer- 
Kaufmann, Museum d'histoire naturelle de Geneve. 
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Les volets genitaux sont des formations appendiculaires des sternites II et III 
de l'opisthosome qui apparaissent sous une forme rudimentaire aux stades homo- 
logues B ou C et la reconnaisance du sexe a ces stades a ete l'objet de nombreuses 
incertitudes, d’autant que 3 variantes ont ete reconnues, chez les Eukoeneniidae, pour 
chacun des sexes. Les doutes sont a present leves: chez le male C, le volet du He 
sternite est deja dedouble (volets 1 et 2 de l'adulte); chez la femelle B, ce volet est 
unique (volet I de l'adulte); chez les deux sexes, l'ebauche des volets du Hie sternite 
(volets 2 de la femelle, 3 du male) est nue, flanquee lateralement du phanere subme- 
dial (st i) du sternite. 

La mue qui conduit a l'adulte est caracterisee par un developpement conside¬ 
rable des volets genitaux dans les deux sexes. Chez le male le premier volet acquiert 2 
paires (3 dans un cas unique) de fusules setiformes, a base plus ou moins renflee; un 
fin canal relie chaque fusule a une glande acineuse logee dans l'epaisseur du volet. 
Chez la femelle. l'aspect des volets est moins modifie, la chetotaxie du premier est 
plus dense, mais celle du second ne comporte que 3 paires de soies en general ou 2 
seulement quelquefois, la paire anterieure, qui correspond aux phaneres st 1 du sternite 
III qui ont ete annexes, pouvant manquer; diverses sclerifications, ainsi qu'un 
receptacle interne, sont utilises en systematique. 

La femelle presente aussi des modifications des structures glandulaires des 
sternites IV a VI et, chez Koeueuiodes en particular, l'acquisition de nouvelles 
formations. La femelle adulte de K. inadecassus Remy ajoute aux modestes massifs 
glandulaires des segments V et VI de la femelle juvenile, une enorme formation trilo- 
bee occupant tout le segment IV, confluanl avec le massif agrandi du Ve et debordant 
un peu en III; une protuberance en forme de dome, garnie de 15 ou 16 phaneres epais, 
occupe la region anterieure du sternite IV (Conde 1996). 

Parmi les huit especes rapportees a Koeueuiodes , le male des deux especes 2 ou 
l'adulte de ce sexe est connu, retient des caracteres juveniles et, comme les criteres 
taxonomiques ont fait appel aux particularity des sternites IV a VI de la femelle 
adulte, 1'attribution d'un male isole peut etre incertaine. 

Des especes du genre Eukoeueuia manifested aussi une tendance "neotenique" 
chez les males: ceux du complexe E. mirabilis-berlesei , par exemple, n'acquierent 
jamais les glandes ventrales et les phaneres excreteurs du IVe sternite opisthosomien, 
presents chez des femelles adultes uniquement. 

Dans un cas au moins ( Prokoeuenia javcmicci Conde), de gros massifs glandu¬ 
laires disposes par paires dans les segments IV a VI et surmontes de phaneres epais 
(excreteurs), presents des le stade Aj, persistent chez la femelle adulte, mais 
manquent chez le male correspondant, les gros phaneres associes etant remplaces par 
des poils ordinaires greles. 

L'histologie des glandes ventrales n’est connue que chez la femelle adulte de 
Eukoeueuia mirabilis ou elles occupent les sternites IV et VI (Millot 1942). Elies 
evoquent certaines glandes sericigenes d'Araignees et l'elaboration de soie ne serait 

2 Le male de K. spiniger Conde, 1984/?, decouvert en Thailande (Chiang Mai, Doi 
Ithanon, Mae Cham Road), est en cours d etude. 
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pas etonnante. La secretion est emise a l'exterieur par les gros phaneres creux qui 
surmontent les masses glandulaires comme chez tous les autres Palpigrades. Les 
glandes ventrales anterieures (sternite IV) de cette espece sont propres a la femelle 
adulte, les glandes posterieures (sternite VI) etant les settles presentes chez les juveniles 
et le male adulte. Les femelles de certaines populations (Portugal, Canaries) 
nacquierent pas les glandes anterieures: aucun male n'a ete recolte avec elles (0/50). En 
revanche, des males sont presents (4/8) chez I'espece cavernicole de Madere (E. 
madeirae Conde) qui appartient au complexe mirabilis-berlesei et dont les femelles 
sont, elles aussi, depourvues de glandes anterieures. L'absence de ces glandes ne semble 
done pas liee a un mode particulier de reproduction (parthenogenese vs bisexualite). 


PHYLOGENIE 

Bien que le groupe paraisse ties homogene a un examen superficiel: tous petits 
(1-2,5 mm sans Ie flagelle), apigmentes et aveugles, les deux ensembles familiaux 
proposes, Prokoeneniidae et Eukoeneniidae, ne sont unis par aucune forme a caracteres 
ambigus et e'est par defaut seulement que l'unique fossile ne peut etre attribue a rune 
plutot qua l’autre. Lorsque Borner (1901) cree les sous-genres Prokoenenia et Eukoe- 
neriia , il les distingue par la structure du volet genital anterieur, paire chez Prokoenenia 
- condition tenue pour primitive - et impaire chez Eukoenenia. En fait, Borner compa- 
rait le male de Prokoenenia a la femelle de Eukoenenia , a une epoque ou aucun male de 
ce dernier genre n'etait decrit 3 . La presence de vesicules exsertiles opisthosomiennes 
dont les deux paires anterieures (sternites IV et V) apparaissent au second stade connu 
(A 2 ), suivies d'une troisieme paire (sternite VI) au stade suivant (B ou C) et l'existence 
d un stade supplemental (A dedouble) chez les Prokoeneniidae, peuvent porter a tenir 
les Eukoeneniidae pour des formes ayant subi une contraction du developpement post- 
embryonnaire, accompagnee par la perte des vesicules de l'opisthosome, considerees 
comme des formations appendiculaires, homologues des volets genitaux en II et 111. 

Cette interpretation porte une ombre sur l’origine marine du groupe a partir 
d'une parente de Leptokoenenia qui est une Eukoeneniidae typique 4 et apparait ainsi 
comme deja plus specialisee que les Prokoeneniidae. La repartition beaucoup plus 
restreinte de ces derniers, ainsi que Ie petit nombre d'especes recensees en compa- 
raison des Eukoeneniidae, peut evoquer un ancetre distinct inconnu dont ils auraient 
conserve des caracteres archai'ques (stade A 2 , vesicules sternales), perdus au cours de 
1'evolution plus active des Eukoeneniidae. 

TENDANCES EVOLUTIVES 

La forme generale du corps est peu variable: Topisthosome est allonge, a bords 
subparalleles, chez Leptokoenenia et aussi chez E. angusta Hansen, trouvee une fois 

3 Le premier male decrit et figure est ceiui de E. spelaea (Peyerimhoff, 1902), mais pris 
pour une femelle adulte lors de la description de I'espece (Conde 1956). 

4 Le specimen de Madagascar (Faux-Cap) a ete mentionne par Remy (1960:60) sous 
Eukoenenia sp. /?, avec une courte diagnose, l'individu etant en mauvais etat. 
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dans le sable d'une plage en Thailande, et chez E . pyrenaellci Conde, d'une grotte de 
1’Ariege, qui pourrait etre un libte des fissures. Les autres espeees out un opisthosome 
plus ou moins renfle avec un retrecissement (pedoncule) au niveau du segment libre 
du prosome. 

Les modifications les plus importantes sont presentees par des espeees tro- 
globies du genre Eukoenenia: augmentation de la taille (longueurs du coips, du bou- 
clier prosomien, du basitarse IV, du flagelle) et valeurs des rapports bouclier/ 
basitarse, basitarse/tibia, coips/flagelle etc. (tableau 1); les recepteurs sensoriels late- 
raux du prosome, constitues d'elements plus ou moins fusiformes, se multiplient au 
cours du developpeinent postembryonnaire, les adultes des espeees les plus avancees 
pouvant acquerir 8 a 13 elements de chaque cote. Les endoges ne possedent en gene¬ 
ral que 1 a 3 elements, a de rares exceptions pres (4 a 6) que Ton peut interpreter 
comme line predisposition aux biotopes hypoges. 

Tableau 1 

1 a 4: espeees endogees; 5 a 9: espeees cavernieoles. 




It 

B 

fl 

fla 

lt/fl 

bta 

bta/ti 

B/bta 

O.lat. 



(mm) 

(mm) 

(mm) 



(p m) 




1. 

E. angusta liiudiici 

1,03 

0,24 

0,45 

10 

2,28 

55,2 

0,65 

4,34 

1 

2. 

E. paul 'uicie 

0,89 

0,23 

— 

— 

— 

65,5 

0,79 

3,51 

3 

3. 

E. lieiihardi 

0,60 

0,22 

— 

— 

— 

67,5 

0,82 

3,25 

2-3 

4. 

E. janetscheki 

0,96 

0,22 

— 

— 

— 

74 

0,90 

2,97 

4 


X 

0,87 

0,23 

— 

— 

— 

65,55 

0,79 

3,51 

2,6 

5. 

E. gcispciroi 

1,92 

0,48 

2,49 

14 

0,76 

265 

0,80 

1,81 

3 

6. 

E. patrizii 

1,85 

0,47 

3,25 

14 

0,57 

266 

1 

1,76 

8-10 

7. 

E. ucixos 

1,64 

0,44 

— 

— 

— 

256 

1,10 

1,71 

5 

8. 

E. diais 

1,02 

0,36 

— 

— 

— 

223 

1 

1,61 

12-13 

9. 

E. grafittii 

1,37 

0,34 

— 

— 

— 

213 

0,89 

1,59 

8 


X 

1,56 

0,42 

2,87 

14 

0,66 

244,74 

0,95 

1,69 

8,4 


Abreviations: It = longueur du corps; B = longueur du bouclier prosomien; fl = longueur du 
flagelle; fla = nombre d'articles du flagelle; lt/fl = longueur du corps sur longueur du flagelle; 
bta = longueur du basitarse IV; bta/ti = longueur du basitarse IV sur longueur du tibia 
correspondant; B/bta = longueur du bouclier prosomien sur longueur du basitarse IV; O.lat. = 
nombre d'elements aux organes lateraux du prosome. 


Les 7 trichobothries portees par les pattes de la premiere paire, tenues relevees 
pendant la marche, sont communes a toutes les espeees: seule E. neixos Conde 
possede une 8e trichobothrie sur le basitarse IV, a remplacement du trichome tergal 
proximal des autres espeees. Des representants des autres genres (Allokoenenicu Koe- 
neniodes , Prokoenenia) ont ete parfois rencontres dans les grottes, mais aucun ne 
presente des modifications liees au milieu souterrain. 
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COMMENTAIRE 

La longueur du corps (flagelle exclu) est le critere le plus aleatoire, car il 
depend de 1 etat d'extension du specimen dans la preparation; la longueur du bouclier 
prosomien et plus encore celle du basitarse IV sont, au contraire, des mesures dune 
grande precision et les valeuis de leurs rapports separent clairement les endoges 
(moyenne 3.51), des troglobies (moyenne 1,69); il en est de meme pour la longueur 
absolue du basitarse IV (moyennes 65,55 et 244,74 pm): le rapport bta/ti n’est neutre 
ou legeiement positif que chez les troglobies les plus avances en ce qui concerne 
l'aHongement des appendices. 

SYSTEME 

Prokoeneniidae n. fam. 

Diagnose: des vesicules opisthosomiennes sternales: deux paires au stade A-> 
sur IV et V; trois paires. a partir de B ou C, sur IV a VI. Premier stade postembry- 
onnaire (A) dedouble en A\ et Ai. 

Genres: Prokoenenia Bbrner, 1901 (comme sous-genre de Koenenia). 
Tricidokoenenici Conde, 1991r 

Eukoeneniidae Petrunkevitch, 1955 (nom. nov. pro Koeneniadae Grassi & 
Calandruccio, 1885). 

Diagnose: pas de vesicules opisthosomiennes sternales. Premier stade post- 
embryonnaire (A) unique. 

Genres: Eukoenenia Borner, 1901 [comme sous-genre de Koenenia Grassi & 

Calandruccio. 1855, nom preoccupe par 
Koenenia Beushausen, 1884, Moll. 
Lamellibranches (Petrunkevitch 1955)]. 
Allokoenenia Silvestri. 1913 
Koeneniodes Silvestri. 1913 
Leptokoenenia Conde, 1965 


Incertae sedis 

Genre: Paleokoenenia Rowland & Sissom, 1980 


Catalogue des Arachnida Palpigradida, 

avec mention du locus typicus de chaque taxon (*: grottes exclusivement; **: grottes, 
parfois MSS ou endoge; ***: endoge, accidentellement dans les grottes). 

Famille Prokoeneniidae n. fam. 

Genre Prokoenenia Borner, 1901 
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1. P. asiatica Conde, 1994, ThaVlande. 

**2. P. Californiai Silvestri, 1913, U.S.A.: Californie. 

*3. P. celebica Conde, 1994, Sulawesi. 

4. P. chilensis Hansen, 1901, Chili. 

5. P. javanica, Conde, 1980, Java. 

6. P. wheeleri Rucker, 1901, US.A.: Texas. 

Genre Triadokoenenia Conde, 1991 

7. T. millotonun (Remy, 1950), Madagascar. 

Famille Eukoeneniidae Petrunkevitch, 1955. 

Genre Eukoenenia Borner, 1901 

8. E. angolensis (Remy, 1956), Angola. 

9. E. angnsta (Hansen, 1901). 

9.1. E. angusta angusta (Hansen, 1901), Golfe du Siam. 

9.2. E. angusta hindua Conde, 1989, Inde. 

9.3. E. angusta taniula Remy, 1960, Inde. 

10. E. ankaratvensis Remy, 1960, Madagascar. 

11. E. antanosa (Remy, 1950), Madagascar. 

*12. E. anstriaca (Hansen, 1926). 

12.1. E. anstriaca anstriaca (Hansen, 1926), Slovenie. 

12.2. E. anstriaca peregrina Conde, 1990, Italie: Lombardie. 

12.3. E. anstriaca stinyi (Strouhal, 1936), Autriche: Carinthie. 

12.4. E. anstriaca styriaca Conde & Neuhertz, 1977, Autriche: Styrie. 

13. E. bara (Remy, 1950), Madagascar. 

14. E. berlesei (Silvestri, 1903). 

*** 14.1. E . berlesei berlesei (Silvestri, 1903), Italie: Ombrie. 

14.2. E. berlesei virginea Conde, 1984, Petites Antilles. 

*15. E. bonadonai Conde, 1979, France, Alpes-Maritimes. 

*16. E. bouilloni Conde, 1980, France: Ariege. 

*17. E. brignolii Conde, 1979, Italie: Pouilles. 

*18. E. brolenianni (Hansen, 1926), France: Pyrenees-Orientales. 

19. E. chartoni (Remy, 1950), Madagascar. 

*20. E. christiani Conde, 1988, Malte. 

*21. E. condei Orghidan et al., 1982, Roumanie. 

22. E. deceptrix Remy, 1960, Madagascar. 

*23. E. deleta Conde, 1992, Thailande. 

24. E. delphini (Remy, 1950), Madagascar. 

25. E. depilata Remy, 1960, Madagascar. 

*26. E. draco (Peyerimhoff, 1906). 

26.1. E. draco draco (Peyerimhoff, 1906), Majorque. 

26.2. E. draco zariquieyi (Conde, 1951), Espagne: Catalogne. 
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27. E. florenciae (Rucker, 1903), U.S.A.: Texas (= E. buxtoni Berland, 1914). 

28. E. fossati Remy, 1960, Madagascar. 

*29. E. gasparoi Conde. 1988, Italie: Trieste. 

*30. E. grafittii Conde & Heurtault, 1995, Italie: Sardaigne. 

31. E. gras si i (Silvestri in litt., Hansen, 1901), Paraguay. 

***32. E. hauseni (Silvestri, 1913), Mexique. 

33. E. hesperia (Remy, 1953), Cote-d'Ivoire. 

*34. E. his panic a (Peyerimhoff, 1908), Espagne: Huesca. 

***35. £. improvisa Conde, 1979, Guyane francaise. 

36. E. jauetscheki Conde, 1993, Bresil: Amazonie. 

*37. E. jubertliiei Conde, 1974. 

37.1. E. jubertliiei jubertliiei Conde. 1974, Liban. 

37.2. E. jubertliiei cytheriaca Conde, 1979, Grece: Cythere. 

37.3. E. jubertliiei helleuica Conde, 1979, Grece: Attique. 

38. £. keuyana Conde, 1979, Kenya. 

39. E. lauteli (Remy, 1950). Madagascar. 

40. E. lawreucei Remy, 1987, Afrique du Sud, Natal. 

41. E. lienhardi Conde, 1989. 

41.1. E. lienhardi lienhardi Conde, 1980, Sumatra. 

41.2. E. lienhardi bolkiah Conde, 1993, Borneo: Brunei. 

*42. E. lyrifer Conde, 1992, ThaVlande. 

43. E. uiacliadoi (Remy, 1950). Angola. 

*44. E. inadeirae Strinati & Conde, 1996, Madere. 

*45. E. margaretae Orghidan et al., 1982, Roumanie. 

*46. E. maws Conde. 1992, Sulawesi. 

47. E. uieridiana Remy, 1960, Madagascar. 

***48. E. uiirabilis (Grassi & Calandruccio, 1885), Italie: Sicile. 

*49. E. uaxos Conde, 1990, Grece: Iraklia. 

50. E. neeessaria Remy, 1960, Madagascar. 

*51. E. orghidani Conde & Juberthie, 1981. Cuba. 

*52. E. patrizii (Conde, 1956), Italie: Sardaigne. 

53. E. pauli Conde, 1979, Gabon. 

54. E. pauiiuae Conde, 1994, Sulawesi. 

*55. E. pretneri Conde, 1977, Dalmatie. 

*56. E. pyreuaella Conde, 1990. France: Ariege. 

*57. E. pyreuaiea (Hansen. 1926), France: Hautes-Pyrenees. 

*58. E. remyi Conde, 1974, Herzegovine. 

59. E. roquettei (Mello-Leitao & Arle. 1935) Bresil: Rio de Janeiro. 

60. E. sakalava (Remy, 1950), Madagascar. 

61. E. sianieusis (Hansen, 1901), Golfe du Siam. 

62. E. siughi Conde, 1989. lnde. 

**63. E. spelaea (Peyerimhoff, 1902). 

63.1.- E. spelaea spelaea (Peyerimhoff, 1902), France: Alpes de Haute- 
Provence (= E. spelaea gineti Conde, 1956, France: Vercors). 
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63.2. E. spefaea hciuseri Conde, 1974, Croatie. 

63.3. E. spefaea stronfiali Conde, 1972, Autriche: Tyrol. 

63.4. E. spefaea vagvoelgyii (Szalay, 1956), Hongrie. 

*64. E. strinatii Conde, 1977, Italie: Piemont. 

65. E. subaiigusta (Silvestri, 1903), Italie: Calabre. 

*66. E. tfiais Conde, 1988, Thailande. 

67. E. tvehai Remy, 1960, Madagascar. 

Genre Allokoenenia Silvestri, 1913 

68. A. afva Silvestri, 1913, Guinee frangaise. 

Genre Koeneniodes Silvestri, 1913 

69. K. bevncfi Conde, 1988, Borneo: Sabah. 

70. K. cfefiarvengi Conde, 1981, Philippines: Mindoro. 

***71. K. froncfigev Remy. 1950, Madagascar. 

72. K. fecferci Conde, 1992. Thailande. 

73. K. madecassus Remy, 1950 Madagascar. 

74. K. niafagasonim Remy, 1960, Madagascar. 

75. K. notabilis Silvestri, 1913, Guinee frangaise. 

76. K. spiniger Conde, 1984, Thailande. 

Genre Leptokoenenia Conde, 1965 

77. L. gevlachi Conde, 1965, Mer Rouge. 

78. L. senna Monniot, 1966, Congo. 

Incertae sedis 

Genre Paleokoenenia Rowland & Sissom, 1980 (incertae sedis) 

79. P. niordax Rowland & Sissom, 1980, U.S.A.: Arizona (probablement 
Pliocene). 

Species inquirendae 

Allokoenenia sp. Conde 1992, Thailande (juv. A, C). 

Eukoeneuia fusitana Remy in litt. In: Conde 1981c, Portugal. Designe les femelles 
adultes de E . mirabilis depourvues du complexe glandulaire du IVe urosternite 
(? neotenie). Sans valeur nomenclaturale. 

Eukoeneuia cf clelphini Remy 1960, Madagascar (ad. 9). 

- cf draco Conde 1977, Espagne: Castellon de la Plana (juv. B). 

- cf grassii Conde 1974, Chili (ad. <3, 9, juv. C). 

- cf hanseni Remy 1950, Madagascar (juv. B). 

- cf fawvencei Conde 1980, Nouvelle-Guinee Papouasie (juv. B). 


LES PALPIGRADES, 1885 - 1995 : ACQUISITIONS ET LACUNES 


99 


- cf lylifer Conde 1992, Thailande (ad. 9). 

- cf necessciria Remy 1960, Madagascar (ad. (J ). 

- cf spelaea Conde 1975, France: Savoie (juv. A). 

- cf spelaea Brignoli 1976, Italic: Piemont (? juv., prosoma seul). 
Koeneniodes cf frondiger Conde 1981, Nouvelle-Guinee Papouasie (juv. B). 
Koenenia sp. Wichmann 1926, Autriche: grotte region du Diirrenstein. 

- sp. Zw ALU wen berg 1931, Hawaii. 

- sp. Remy 1948, Cuba: Cuevas de Bellamar (juv. = E. orghidani Conde & 

Juberthie, 1982). 

- sp. Remy 1950, Maroc (juv. B). 

- sp. Canals & Vinas 1969, Maroc: grotte de Kef Aziza. 

Eukoenenia sp. Remy 1959, Natal (juv. A et B = B et C de E. lawrencei Conde 
1981(7). 

- sp. Remy 1960/?, Pondichery (= E . angusta Iiindua Conde, 1989). 

- sp. Bajomi 1969, Hongrie: grotte ’’Meteor” (= E. spelaea vagvoelgyii 

[Szalay, 1956]). 

- sp. Conde 1972 et 1975, Autriche: Tyrol, endogee (juv. A, E. spelaea-aus- 

triaca), 

- sp. Bourne 1974, France: Savoie (juv. A, cf. E. spelaea Conde 1975). 

- sp. Conde 1977. ltalie: Piemont (? juv., prosoma seul). 

- sp. Conde 1979/?, Gabon (juv. B). 

- sp. Conde 1980, Nouvelle-Caledonie (juv. A). 

- sp. Conde 1986, Cuba: plage (ad. <3, epile). 

- sp. Conde 1987(7, Bresil (= E. janetscheki Conde, 1993). 

- sp. Conde 1987/?, Grece: Herakleia (sic) (= E. naxos Conde, 1990c/). 

- sp. Conde 1988/?. Paraguay (juv. B, ? E. grassii Hansen, 1901). 

- sp. Conde 1994/?, Sulawesi (juv. A, ? E. paulinae Conde, 1994). 
Koeneniodes sp. Lawrence 1947, Natal: Pietermaritzburg. 

Leptokoenenia sp. Conde 1988(7, Madagascar (= Remy 1960 Eukoenenia sp. b) (ad. 2). 
Prokoenenia sp. Briggs & Ubick 1981, U.S.A.: Californie. 

Palpigrade: Glennie 1947 et in litt. (25.08.56). lnde: Debra Dun, grotte Moila 
Swallet, altitude ca 2500 m. 

- : Benedict et al. 1979, U.S.A.: Oregon, Malheur Cave. 

Micro whip-scorpions: Briggs 1986, U.S.A.: Californie, Chrome Cave et Grapevine 
Gulch Cave. 


BIOGEOGRAPH1E 

Les limites de l'aire de repartition du groupe sont les 48 N et 40 S, la majorite 
des especes septentrionales etant confinees dans les grottes et, a une exception pres, 
n’appartenant pas a la lignee des formes endogees superficielles (complexe mirabilis- 
berlesei ) qui ont survecu dans la region perimediterraneenne et qui penetrent parfois, 
plus ou moins profondement, dans les grottes: E. mirabilis en Grece (Cythere, Crete, 
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Iraklia) et en France (Gard) 5 ; E . berJesei en Sardaigne (grotta del Carmelo, Sassari, 
line femelle adulte, inedit). 

Des cavernicoles pen modifies, tels E. christiani Conde, de Malte ou E. 
juberthiei Conde, du Liban et de Grece, pourraient etre allies a E. subangusta 
Silvestri. espece italienne jamais retrouvee depuis sa description (lunique specimen 
en collection a ete revu, Conde 1990/;), en raison sans doute d'un habitat endoge pro- 
fond qui n’a plus ete prospecte. 

En Europe, les especes troglomorphes les plus remarquables sont, au contraire, 
apparentees a des lignees intertropicales et peuvent etre considerees comme des 
reliques de periodes chaudes. Dans les regions tropicales explorees de ce point de vue, 
Indonesie et Celebes, les troglobies, a divers stades de revolution cavernieole, et les 
endoges se partagent la meme region: une evolution sur place est alors concevable. 

Eukoenenia , avec 60 especes, parmi lesquelles 27 n'ont ete trouvees que dans les 
grottes. fune d’elles colonisant exceptionnellement le milieu souterrain superficiel 
(MSS), est de loin le genre le plus diversifie et le seul presentant une evolution caverni- 
cole avancee en Europe (22 especes), dans la region orientale (4 especes) et a Cuba (I 
espece). 

Koeneniodes occupe la seconde position avec 8 especes, en Afrique occi- 
dentale (1 espece) et dans la region orientale, du Sud de la Chine a Madagascar et aux 
Mascareignes (7 especes), 

AUokoenenici et Leptokoenenia ne comptent chacun qu'une espece sure (A. afro 
Silvestri, en Guinee et L. scurra Monniot, au Congo), une seconde n'etant connue que 
par des juveniles A et C pour Allokoetienia (Thailande), un juvenile A (Mer Rouge) et 
une femelle adulte, presque illisible sur la preparation (Madagascar), pour Lepto - 
koenenia . 

L'histoire des Prokoeneniidae est particulierement instructive. Decouverts au 
Texas ( P . wheeleri Rucker, 1901), puis retrouves au Chili (P . chilensis Hansen, 1901) 
et en Californie ( P . caJifomica Silvestri, 1913) ou ils semblent communs, cette 
repartition avait retenu fattention de Jeannel qui ecrivait (1944) ”il serait fort possible 
que les Prokoenetria sud-americaines soient les restes d'une lignee paleantarctique, dont 
la trace devra etre recherchee en Australie ou en Nouvelle-Zelande". Ce souhait est 
demeure sans suite, les Palpigrades etant inconnus en Nouvelle-Zelande et representes 
en Australie par E. mirabilis 6 , probablement importee d’Europe avec des ceps de vigne 
(Lee & Southcott 1979). La decouverte du phylum dans l’ancien monde est due a 
Remy (1950) qui recolte a Madagascar (Nosy Be, Tulear) un Palpigrade extraordinaire: 
outre les vesicules opisthosomiennes des Prokoenenia, il est le seul a posseder 3 paires 
de fusules sur le premier volet genital du male et un organe frontal median absent ou 
tres rudimentaire "non vu (absent ?)" precise Remy (1950). 

5 Citee par erreur de PAin, grotte du Cormoran, peuplee par E. spelaea (Conde 1977: 

666 ). 

6 Determination confirmee par fexamen de specimens (5 femelles adultes et 4 juve¬ 
niles) recoltes dans les piedmonts (foothills), a Test d’Adelaide, par D.C. Lee (South Australian 
Museum) qui me les a communiques. 
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La seconde suiprise iut la presence de Prokoenenia , tout a fait typiques celles- 
la, dans les recoltes de B. Hauser a Java, dans le Jardin Botanique de Bogor (P. 
javanica Conde, 1990), puis dans cedes de P. Leclerc en Thailande (P. cisicitica 
Conde, 1994 b) et a Sulawesi (P. celebica Conde, 1994Z?). 

J ai saisi cette occasion pour revoir les specimens malgaches de P. millotorum 
pour lesquels j'ai propose le nouveau genre Triadokoenenia , en reference aux trois 
paires de fusules des males. J'ai pu confirmer l'existence, chez cette espece. du stade 
A 2 , connu par les deux specimens observes par A. Rucker, alors qu'elle disposait de 
quelque 90 individus du stade A\. Le juvenile Ai a ete decrit egalement chez P. 
asiatica Conde. 

Une revision des especes americaines s'iinpose: chilensis n'est connue que par 
un specimen (femelle probablement immature, selon Hansen 1901) et, compte tenu 
de dimportant dimorphisme sexuel portant sur les phaneres glandulaires des 
urosternites IV a VI chez P. javanica (Conde 1990c: 689-690), il se pourrait que 
californica et wheeled ne soient que les deux sexes d'une meme espece, d'autant que 
la fig. I qui illustre la description originale de P. californica (Silvestri 1913: 212) 
compare le male de californica (fig.I, 2) a la femelle de wheeled (fig. I, 5) dont les 
sternites IV a VI sont plus pileux, ce qui est considere par l'auteur com me un 
caractere specifique important. 

D'autre part, les Prokoenenia orientales possedent, sur le tibia de la patte 
locomotrice IV, une trichobothrie latero-dorsale qui remplace un phanere ordinaire du 
verticille subapical des autres Palpigrades et qui n'a ete ni representee, ni mentionnee 
chez les especes americaines. 

La region orientale semble avoir ete un foyer devolution important dans l'his- 
toire des Palpigrades: tous les genres actuels y sont represents et leur dispersion, 
jusque dans la region madecasse, en particular, est un fait bien etabli (Conde 1996). 

En dehors de l'Australie, ou des Palpigrades autochtones existent sans aucun 
doute, au moins dans la peninsule du Queensland, puisqu'ils sont presents en Nou- 
velle-Guinee Papouasie (Eukoenenia cf. lawrencei , femelle juv. B et Koeneniodes cf. 
frondiger , femelle juv. B), ils semblent tres rares en Nouvelle-Caledonie (un seul 
immature A dans un triage d’humus de la Montagne des Sources). Leur absence au 
Japon, ou une recherche intensive sur la faune du sol s'est developpee au cours des 
demieres annees, ne s'explique pas, d'autant qu'elle a ete confirmee par 4 semaines de 
prospection pedozoologique du 19.IX. au 14.X.1994, de la limite nord de Honshu 
jusqu'a l'ile la plus meridionale lriomote, au cours desquelles B. Hauser et C. 
Lienhard ont effectue beaucoup de prelevements de sol et de nombreuses recoltes a 
vue ou la presence de Palpigrades ne pouvait echapper a ces collecteurs specialises. 

L'Afrique du Nord n'a livre que les deux especes mediterraneennes communes 
( E . mirabilis , E. berlesei) et E. florenciae Rucker, le Palpigrade le plus cosmopolite 
(un Palpigrade [ Koenenia sp.] a ete cite de l'interieur de la grotte de Kef Aziza, au 
Maroc [Canals & Vinas 1969], mais il n’a pas ete possible de localiser ce specimen 
dans une collection. O. Escola [in litt. 16.1.79] m'a precise qu’aucun Palpigrade 
africain ne se trouvait au Museo de Zoologia de Barcelona et il croit a une erreur des 
participants de l'expedition "Atlas - 68"). Le domaine africanotropical n'a ete que peu 
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prospecte: les types de Allokoeiieuia et Koeueniodes en Guinee, E. Hesperia Remy en 
Cote-d'Ivoire, E. pauli Conde au Gabon, Leptokoeueuia senna Monniot au Congo, E. 
angolensis Remy et inachadoi Remy en Angola, E. kenyaua Conde (une espece a 
affinites orientales du groupe de augusta Hansen) an Kenya et E. lawrencei Remy, 
apparentee elle aussi a des formes asiatiques ( singhi Conde, lieuhardi Conde), au 
Natal. 

Le continent americain reste le plus defavorise (Conde 1987a): trois especes 
seulenient aux Etats-Unis (les deux Prokoeneuia et E. floreuciae (Rucker), une au 
Mexique (E. haiiseni (Silvestri), peut-etre la forme bisexuee de E. floreuciae) et six 7 
dont deux incertaines ( P. chileusi Hansen, E. roqnettei Mello-Leitao & Arle, des 
environs de Rio de Janeiro) en Amerique du Slid: E. grassii (Silvestri) et floreuciae 
(Rucker) au Paraguay, E. hanseni (Silvestri) en Colombie et Argentine, E. janetscheki 
Conde en Amazonie bresilienne et iinprovisa Conde en Guyane frangaise. 

La region caraibe a livre une sous-espece de E. berlesei (virginea Conde, de St 
John, Virgin Islands) et le seul troglobie authentique du Nouveau Monde (E. orghi- 
clani Conde et Juberthie), de la Cueva de Bellamar, a Cuba, qui semble appartenir au 
groupe E. draco (Peyerimhoff), de grottes de Majorque et de Catalogne. 


CONCLUSION 

Un siecle apres la decouverte des Palpigrades dans la campagne de Catania et 
en rappelant le nom specifique du premier d'entre eux: inirabilis (du latin admirable, 
merveilleux, etonnant, singulier), on est en droit de s'interroger sur l'impact de leur 
apparition dans le monde des Arachnologistes. 

Les quinze premieres annees ont ete particulierement fastes: morphologie, 
anatomie et systematique sont l’objet de travaux remarquables pour fepoque (Grassi 
& Calandruccio 1885, Hansen & Sorensen 1897, Borner 1901, Rucker 1901 et 
1903a et /?, Peyerimhoff 1902, Silvestri 1905). Des 1901 (Borner), les deux grands 
phylums ont ete reconnus, mais des incertitudes sur la reconnaissance des sexes et des 
stades de developpement subsisteront, malgre des observations precises de Rucker 
(loc. c/7.). En 1913, Silvestri propose une cle des genres en y incluant ses deux 
nouvelles coupes: Allokoeiieuia et Koeueniodes. Deux autres genres seulement, 
Leptokoeueuia et Triadokoenenia , verront le jour dans la faune actuelle. 

Les annees suivantes ne sont marquees que par de rares publications sans 
grande portee, jusqu’aux travaux d’anatomie et d'histophysiologie de J. Millot (1942, 
1943). Presque en meme temps, les nombreuses recoltes de Remy vont le conduire a 
une longue serie de travaux (24 notes, de 1942 a 1962, annee de sa mort en Mission 
au Gabon). Un jour de 1945, P. Remy me confia quelques endoges recoltes par J.R. 
Denis et lui-meme aux environs de Banyuls; un Palpigrade se trouvait parmi eux et il 

7 E. floreuciae et E. hanseni sont comptees ici pour une seule espece, aucun male 
n’etant encore connu hors du Mexique, ce qui justifierait alors le nom de hanseni. 
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me lut vivement conseille de m'initier a l'etude d'un groupe tout nouveau pour moi. Le 
specimen en question etait un male adulte, le premier representant de ce sexe observe 
a Banyuls et le troisieme connu si l'on en croit la litterature. J'ai dessine avee soin les 
volets genitaux, en decouvrant au passage les fusules et leurs glandes (Condi 1948). 
Remy devait constater plus tard (1949) que j’avais decrit, sans le savoir, le premier 
male de E . mirabilis , les deux specimens attribues a cette espece par F. Silvestri 
appartenant en fait a E. berlesei . 

Comme il etait dillicile d'en tester la, j'ai adopte le groupe progressivement, les 
cavernicoles d'abord, puis les endoges apres la disparition de P. Remy. 

Je dois une reconnaissance toute particuliere au Museum d’Histoire naturelle 
de Geneve qui a mis a ma disposition les remarquables collections de sa Palpigra- 
dotheque et a assume la publication de la plupart de mes travaux. 
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